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Evolution, Spermienkonkurrenz und Parasiten 


H. Hoi 


Abstract: Already Darwin realized that besides “natural selection 44 there is a second driving force in evolution, he identified as 
“sexual selection 44 . Mate choice and competition for mates are the two important forces of “sexual selection 44 and important to ex- 
plain extravagant ornaments like the enormous antlers of red deer or the peacocks tail. Also extreme behavioural performances 
in relation to mate choice can be explained by “sexual selection 44 . The importance of mate choice in evolution has been ignored 
for a long time. Some decades ago the significance of “sexual selection 44 to explain evolution grew, especially with the discovery 
of what is called “sperm competition 44 . “Sperm competition 44 is a part of the “sexual selection 44 theory and includes all processes in 
the female reproductive tract namely sperm selection by the female and sperm competition by sperm of rival males. Sperm com' 
petition is a frequent phenomenon in many animal taxa and special adaptations are described. Furthermore, the importance of 
pathogens and parasites for mate choice is discussed. In particular, why are parasites and consequently the immune system of the 
host such important in “sexual selection 44 . 
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Mutation und Selektion sind die zwei bedeutend- 
sten Mechanismen der Evolution. Was man unter Mu¬ 
tation und Selektion genau versteht wird im Kapitel 
Evolution und Verhalten von Elans Winkler im Detail 
beschrieben. - Ein Pfau schlagt ein Rad, mit zitternden 
aufgestellten Federn prasentiert er die schillernden Au- 
gen an den Enden der oft liber einen Meter langen Fe¬ 
dern um seine Weibchen zu beeindrucken. Je mehr Au- 
gen umso attraktiver ist der Pfauenmann fur die Weib¬ 
chen (Petrie & Williams 1993, Pike & Petrie 2005). 
Ein Teichrohrsangermannchen, ein kleiner unschein- 
barer brauner Vogel sitzt auf einem Schilfhalm im 
Schilfwald des Neusiedler Sees und trallert sein kompli- 
ziertes Lied. Unablassig, Tag und Nacht, mit nur kurzen 
Pausen produziert er eine Silbe nach der anderen und 
selten gleicht eine der anderen. lOOderte von verschie- 
denen Silben in einer Minute. 30 m weiter sitzt sein Ri- 
vale und gibt sein Bestes. Sobald er mit seiner Leistung 
ein Weibchen fur sich gewinnt hort er auf zu singen. 

Die bunten Federn des Pfaus und die „akustischen 
Pfauenfedern“ des Rohrsangermannchens sollen durch 
Kopierfehler (zufallige Mutationen) bei der Reproduk- 
tion entstanden sein? DARWIN (1871) wusste bereits, 
dass neben der natiirlichen Selektion auch noch eine 
sexuelle Selektion existiert. Die treibende Kraft ist die 
Partnerwahl und der Konkurrenzkampf der Mannchen 
um Weibchen. Weibchen bevorzugen Mannchen mit 
komplizierten Gesangen (CATCHPOLE 1980, 1986, 
Lampe & Espmark 1994, Lampe & Saetre 1995) oder 
„schillernden Augen“ auf langen Federn (PETRIE & 


WILLIAMS 1993). D.h., wenn ein Mannchen noch bes- 
ser singt oder noch langere Federn hat wird es von 
Weibchen bevorzugt. So sind meist die Weibchen die 
Designer der oft unglaublichsten Ornamente die man 
im Tierreich findet (Abb. 1). 

Trotzdem ist der Weibchenwahl, als treibende Kraft 
in der Evolution, liber sehr lange Zeit relativ wenig Be- 
deutung beigemessen worden. Heute, wo man die Va- 
terschaft genetisch feststellen kann, werden diese gene- 
tischen Vaterschaftstests auch in der Verhaltensfor- 
schung eingesetzt und Vaterschaftsuntersuchungen, vor 
allem an Vogeln, haben liberraschende Ergebnisse er- 
bracht (z. B. PETRIE & KEMPENAERS 1998). Bei 75 % al- 
ler Singvogelarten bei dem ein Mannchen und ein 
Weibchen sich gemeinsam um die Jungen kiimmern, 
gehen die Weibchen fremd. Ein oder mehrere Junge im 
Nest sind nicht vom Mannchen, das die Jungen flittert. 
Bartmeisenmannchen Panurus biarmicus (Abb. 2), lie- 
bevolle Vater, die sich oft mehr als das Weibchen um 
die Jungen kiimmern, sind oft nicht die Vater dieser 
Jungen (Hoi & Hoi-LEITNER 1997). Oft findet man in 
einer Brutgruppe in mehr als der Fialfte der Nester 
fremde Nachkommen (Hoi & EIoi-Leitner 1997). Die 
Ergebnisse von Vaterschaftsuntersuchungen, vor allem 
bei Singvogeln, flihren uns vor Augen, dass Weibchen 
entscheidend in die Partnerwahl eingreifen (GOWATY 
1994, Petrie & Kempenaers 1998). Ein beunruhigen- 
des Ergebnis fur das mannliche Geschlecht generell? 
Schlussfolgerungen dieser Ergebnisse sind jedenfalls: 
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Abb. 1: Mannlicher Kronnentyrann Onychorhyncus coronatus. Weibchen sind 
die Designer des eleganten Kopfschmuckes der Mannchen. Foto: Hans Winkler. 


Monogame Weibchen (solche die im Prinzip mit ei- 
nem Mannchen iiber langere Zeit zusammenleben) sind 
haufig untreu, anders als von DARWIN (1871) und bis 
vor kurzem auch von ANDERSSON (1994) traditionell 
angenommen wurde. 

Paarbindungen zum Zwecke der gemeinsamen Fort- 
pflanzung sind oft voller Konflikte bei dem die Interes- 
sen der beiden Geschlechtspartner nicht iibereinstim- 
men (Lifjeld et ak 1994, GOWATY 1996). 


Sexuelle Selektion ist nicht mit der Paarung zu En- 
de, da sich Weibchen haufig mit mehreren Mannchen 
paaren. Der Konkurrenzkampf der Mannchen und die 
Partnerwahl setzen sich im Genitaltrakt des Weibchens 
fort. Man fasst diese Prozesse unter dem Begriff „Sper- 
mienkonkurrenz“ zusammen (BlRKHEAD & M0LLER 
1992, 1998). Im engeren Sinn meint man damit alle 
physiologischen Vorgange im weiblichen Genitaltrakt 
die nach der Paarung mit mehreren Mannchen ablaufen 


Abb. 2: 

Bartmeisenmannchen 
Panurus biarmicus. 
Die Mannchen haben 
schwarze Bartstreifen 
und eine gelbe 
Schnabelfarbung. 
Foto: Herbert Hoi. 



(BlRKHEAD & M0LLER 1992, 1998). In weiterem Sinn 
meint man damit verschiedenste morphologische, phy- 
siologische und Verhaltensaspekte: z. B. GroBe, Menge 
und Struktur der Spermien, Morphologie mannlicher 
und weiblicher Sexualorgane, Spermienspeicherorgane, 
Balzrituale und Kopulationsverhaltenweisen (z. B. Go- 
WATY 1994). Wahrend der Verpaarung gibt es mehrere 
Momente wo Weibchen in die Entscheidung, wer letzt- 
endlich der Vater ist, eingreifen. 

(a) Vor der Kopulation: Der Zeitpunkt der Kopula- 
tion ist ausschlaggebend fiir die Sicherung der Vater- 
schaft. Je naher Kopulation und Ovulation zusammen- 
fallen, umso wahrscheinlicher die Paternitat. Weibchen 
haben also iiber die Wahl des Kopulationszeitpunktes 
Einfluss auf den tatsachlichen Vater. „Mann“ konnte 
diesen Mechanismus mit dem Sprichwort „Die Letzten 
werden die Ersten sein“ umschreiben (BlRKHEAD & M0L- 
LER 1992, 1998). Entscheidend ist die Menge an Sper¬ 
mien, die von einem Mannchen zur Verfiigung stehen. 
Weibchen vieler Tierarten konnen zwar Spermien spei- 
chern, verlieren aber mit der Zeit konstant eine gewisse 
Menge an Spermien. Bei Vogeln stellen solche Sper- 
mienspeicher Ausbuchtungen am Ubergang zwischen 
dem Vaginal und Uterusbereich dar (Fig. 3a). Insekten 
haben meist eine eigene Speicherkammer fiir Spermien 

(Fig. 3b). 

Bei Vogelarten ist die Verlustrate artspezifisch und 
bei manchen Arten wie z. B. Bartmeisen sehr hoch (Sax 
et al. 1998). Daher stehen immer von dem Mannchen 
das zuletzt kopuliert am meisten Spermien zur Verfii¬ 
gung. Auch die Kopulationshaufigkeit hangt teilweise 
von der Hohe der Verlustrate ab. 

(b) Wahrend der Kopulation: Weibchen konnen 
manchmal beeinflussen, ob es zu einer Ejakulation 
kommt oder nicht. Sie konnen zum Teil auch die Men¬ 
ge der Spermien regulieren, die bei der Kopulation in 
den Genitaltrakt gelangen. Der Spermientransfer wird 
auch durch die GroBenunterschiede der Paarungspart- 
ner beeinflusst. 

(c) Nach der Kopulation aber vor der Befruch- 
tung: Weibchen konnen Spermien nach dem Transfer 
wieder ausscheiden (ca. 80%). Haushiihner pressen 
nach der Kopulation mit einem rangniederen Elahn 
moglichst alle Spermien wieder aus. Selektion der Sper¬ 
mien findet dann im Vaginalbereich statt. Die dabei ab- 
laufenden physiologischen Vorgange sind noch relativ 
unklar. Ausgewahlte Spermien werden in den Sper- 
mienspeichern eingelagert. Von einem Ejakulat mit ca. 
5 Mill. Spermien sind dann nur mehr wenige lOtausen- 
de iibrig. Damit ist es aber noch nicht genug. Weibchen 
verschiedener Tierarten konnen unterschiedlich selek- 
tiv auf bestimmte Spermienspeicher und sogar Sper- 
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mien zugreifen. Die Spermien treten dann den letzten 
Weg an - zum Ei! Auch hier gibt es physiologische Hin- 
dernisse der Weibchen um sicherzustellen, dass nur die 
besten und gesiindesten Spermien das Ei erreichen. 
Auch der Weg kann unterschiedlich lang sein. Nur we- 
nige (einige Hunderte bis Tausende) erreichen das Ei 
und nur ein Spermium kann das Ei befruchten. 

(d) Nach der Befruchtung: Selbst nach der Be- 
fruchtung kann das Weibchen noch Einfluss auf die Va- 
terschaft nehmen. Selektiver Schwangerschaftsabbruch 
(Bruceeffekt) kommt bei verschiedenen Tierarten vor. 

Angesicht dieser Vielzahl an Moglichkeiten, die 
Weibchen zur Verfugung stehen, scheint die Situation 
fur das mannliche Geschlecht eher trist. Mannchen ha- 
ben natiirlich Strategien entwickelt, um ihre Chancen 
auf die Vaterschaft der Jungen eines Weibchens zu erho¬ 
hen. Im morphologischen Bereich gibt es unterschied- 
lichste Penisstrukturen (Fig. 4). 

Bei Wild- und Hausschweinen ist der Penis der Eber 
extrem lang und hat eine korkenzieherartige Spitze. Die 
passt ideal zu der spiraligen Cervix der weiblichen 
Schweine. Der Eber kann so sein Ejakulat direkt in den 
Uterus abgeben. Eber geben bei der Befruchtung auBer- 
dem riesige Mengen an Spermien und Spermienfliissig- 
keit ab. Die Anpassungen der genitalen Strukturen der 
beiden Geschlechter bei vielen Tierarten legt den 
Schluss nahe, dass sie sich in Koevolution miteinander 
entwickelt haben. Auch die Morphologie der Spermien 
oder Menge der Spermien konnen variiert werden. 
Mannchen konnen weiters mit Hilfe verschiedener Ver- 
haltensmaBnahmen versuchen, die Sicherheit liber die 
Vaterschaft zu erhohen (BlRKHEAD & M0LLER 1992). 
Partnerbewachung ist eine Moglichkeit. Bei vielen Vo- 
gelarten weichen die Mannchen ihren Weibchen wah- 
rend ihrer rezeptiven Phase nicht von der Seite. Part¬ 
nerbewachung rund um die Uhr ist aber nicht immer 
moglich. Mann muss oft Nahrung herbeischaffen, das 
Territorium und Nest vor Konkurrenten bewachen. Da- 
mit ist eine liickenlose Bewachung der Partnerin nicht 
mehr moglich. In diesem Fall versuchen Mannchen so- 
oft wie moglich mit dem Weibchen zu kopulieren. Vo- 
gelarten mit Partnerbewachungen kopulieren ca. 10 bis 
20mal pro Gelege. Im Vergleich dazu kopulieren Paare 
ohne Partnerbewachung 200mal z. B. Haussperlinge, 
oder 600mal manche Greifvogelarten. Bei Tieren die in 
Kolonien briiten ist z. B. eine effiziente Partnerbewa¬ 
chung nicht moglich. Bei vielen Insekten, Amphibien 
und Reptilien bleiben die Mannchen nach der Kopula- 
tion einfach auf dem Weibchen hangen. Kopulationen 
die mehrere Tage dauern wie z. B. bei Stabheuschrek- 
ken, ist eine andere Alternative. Den beriichtigten 
Keuschheitsgiirtel gibt es im Tierreich wirklich. Ze- 
mentdriisen helfen oft Stopsel zu produzieren, mit de- 


nen die Mannchen die Genitaloffnung der Weibchen 
verschlieBen (z. B. bei vielen Insekten, Reptilien und 
Saugetieren wie Meerschweinchen). 

Auch Vergewaltigungen (Abb. 5) oder den Partner 
durch aggressives Verhalten einzuschiichtern ist eine 
Moglichkeit, um die Vaterschaft zu sichern (VALERA et. 
al. 2003). Warum ist die Partnerwahl der Weibchen so 
bedeutend fur die Evolution? Warum ist die Wahl eines 
Partners so wichtig? Warum sind die Interessen der Ge¬ 
schlechter oft so gegensatzlich? Warum gehen Weib¬ 
chen fremd? 

Mannchen konnen ihren Fortpflanzungserfolg erho¬ 
hen, wenn sie mit mehreren Weibchen kopulieren. 
Konnen Weibchen ihren Fortpflanzungserfolg erhohen 
wenn sie sich mit mehreren Mannchen verpaaren? Ja, 
ein Weibchen kann zwar nicht mehr Junge bekommen, 
aber sie kann das Risiko eines unfruchtbaren Mann- 
chens reduzieren, sie kann Nahrung oder andere Re- 
sourcen von mehreren Mannchen bekommen, die ihr 
auch bei der Jungenaufzucht helfen. Bei manchen Tier¬ 
arten, vor allem Insekten, sind sogar die Spermien selbst 
eine wichtige Nahrungsresource, die sich dann auf die 
Zahl der Nachkommen auswirkt. Nachkommen von 
mehreren Mannchen sind genetisch unterschiedlich, 
Weibchen streuen damit die Moglichkeit, dass wenig- 
stens einige Junge resistent gegeniiber neuen Krankhei- 
ten oder Parasiten sind. Weibchen gehen oft mit attrak- 
tiveren Mannchen fremd und damit sind auch ihre Soh- 
ne attraktiver und werden erfolgreicher sein. Auch die 
genetische Qualitat der Paarungspartner kann eine Rol- 
le spielen. Qualitaten wie ein gutes Immunsystem zur 
Abwehr von Krankheiten und Parasiten konnen ent- 
scheidend bei der Partnerwahl sein. Neue Parasiten ent- 
stehen, Viren mutieren mit unglaublicher Geschwindig- 
keit. Parasiten und Krankheitserreger sind vielleicht so¬ 
gar eine der bedeutendsten treibenden Krafte in der 
Evolution. Warum? W.D. Hamilton entwickelte in den 
80 Jahren des letzten Jahrhunderts die Idee, dass Fit- 
nessunterschiede - Unterschiede in der Qualitat von 
Individuen - einer Population liber lange Zeitraume 
aufrecht bleiben konnen, indem sie sich mit ihren Para¬ 
siten interaktiv entwickeln (z. B. HAMILTON & ZUK 
1982). Jedes Tier, groB genug, dass man es sieht, hat Pa¬ 
rasiten. Parasiten, weil kleiner, vermehren sich auch 
schneller und haben auch kiirzere Generationszyklen. 

Von Generation zu Generation vergehen beim 
Menschen ca. 25 Jahre, bei Bakterien oft nur 20 Minu- 
ten. D. h., lOOe Generationen von Parasiten konnen 
sich an ihren Wirt anpassen bis schlieBlich der Wirt 
einmal die Moglichkeit hat, auf die Parasiten zu reagie- 
ren. Fur Parasiten sind die Wirte ihre Umwelt, an die sie 
sich anpassen miissen und der Korper des Wirtes beein- 
flusst das Wohlergehen der Parasiten. Umgekehrt, fur 
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Abb. 3: (a) Spermienspeicher eines Bartmeisenweibchens. Das sind Aussackungen 
am Ubergang zwischen Vagina und Uterus (hier gefullt mit Spermien) und, (b) 
Ovarium, Spermathek (Blase uber dem Ovarium wird mit Spermien gefullt) und 
die verzweigte Anhangsdruse (nahe der Genitaloffnung) eines Insekts. Skizzen: 
Christine Hoi. 




Abb. 4: (a) Genitalien einer mannlichen 
Kleinlibelle. Das Horn dringt in die Spermathek 
des Weibchens und dient zur Entfernung bereits 
vorhandener Spermien. (b) Kopulationsorgan 
eines Bartmeisenmannchens. Skizze: Christine 
Hoi, Foto: Herbert Hoi. 


die groBen Tiere (Wirte) sind die Parasiten ein Teil di¬ 
rer biologischen Umwelt und ihre Eigenschaften beein- 
flussen ihre Lebensqualitat. Da sich die Parasiten dau- 
ernd andern, sind Gene, die heute vorteilhaft sind um 
Parasiten abzuwehren, vielleicht morgen schon nutzlos. 
Dadurch, dass sich Parasiten dauernd verandern kon- 
nen, sich nie alle Wirte auf sie einstellen und es werden 
daher nie alle Individuen gleich gut sein. Da die Ab- 
wehrkrafte zwischen Individuen variieren, haben man- 
che Tiere weniger, andere mehr Probleme mit Krank- 
heitserregern und Parasiten. Hier kommt die Sexuelle 
Selektion ins Spiel. Die Partnerwahl sollte bei solchen 
Merkmalen ansetzen, die Indikatoren fiir Parasitenresi- 
stenz und Immunabwehr darstellen (Penn & POTTS 
1998). Bei Menschen z. B. ist dieses Organ, das liber den 
Korper verteilt ist, eines der groBten und wiegt ca. 2 kg. 
MHC-Molekiile, Gewebemarker auf alien Korperzellen, 
stellen sozusagen das immunologische Passbild dar. 
Mause, Ratten und wahrscheinlich auch der Mensch 
konnen diese Molekiilstruktur riechen und sie spielt 
auch eine Rolle bei Sympathie, Antipathie und Part¬ 


nerwahl. Ornamente, die dem Weibchen sagen, dass der 
Trager resistent gegen Bakterien, Viren oder irgendwel- 
che Darmparasiten ist (z. B. M0LLER & PETRIE 2002). 
Lange schillernde Federn eines Pfauenmannchens oder 
der virtuose Gesang des Teichrohrsangers verspricht 
„Ich hab meine Parasiten und Krankheitserreger be- 
siegt, sonst wiirde ich nicht so ausschauen (Pfau) und 
ich nicht so toll singen (Teichrohrsanger).“ „Werde 
meine Partnerin, dann werden deine Nachkommen 
meine Eigenschaften erben.“ 
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Abb. 5: (a) Bettwanze Cimex lectularius. Bettwanzenmannchen befruchten die Weibchen brutal durch die Korperwand. (b) Mehrere 
Erdkrotenmannchen (Bufo bufo) hangen sich bei ihren Paarungsversuchen of rucksichtslos auf ein Weibchen. Solche Vergewaltigungen 
fuhren sogar zum Tod des Weibchens. Skizze: Christine Hoi, Foto: H. Bellmann. 


Zusammenfassung 

Bereits Darwin erkannte, dass es neben der „Natiir- 
lichen Selektion" auch noch eine zweite namlich die 
„Sexuelle Selektion“ gibt. Die treibende Kraft dahinter 
ist die Partnerwahl und die Konkurrenz um Paarungs- 
partner. AuBergewohnliche Korpermerkmale wie z. B. 
das Geweih der Hirsche oder die langen Federn eines 
Pfauhahns, aber auch rekordverdachtige Verhaltensleis- 
tungen, die der Balz dienen, konnen damit erklart wer- 
den. Erst vor ca. 30 Jahren hat man entdeckt, dass die 
Prozesse „Sexueller Selektion“ sich nach der Verpaa- 
rung fortsetzen. In diesem Zusammenhang werden alle 
Prozesse, die sich im weiblichen Genitaltrakt abspielen, 
als „Spermienkonkurrenz“ zusammengefasst. Selektion 
der Spermien durch Weibchen und Konkurrenzkampf 
der Spermien im Genitaltrakt der Weibchen sind ein 
haufiges Phanomen und Anpassungen damn werden im 
Detail besprochen. Eine groBe Rolle bei der Partner¬ 
wahl spielen Krankheitserreger und Parasiten. Warum 
gerade Parasiten und als Konsequenz auch das Immun- 
system der Wirte so bedeutend bei der „Sexuellen Selek¬ 
tion" sind wird erlautert. 
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